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for a temperate C3/C4 co-existing grassland 
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はじめに
陸上生態系の炭素循環を植物の生理生態的な特
徴に基づいた数学モデルを用いて解析する研究
は. Monsi and Saeki (1953)による群落光合成モ
デルや， McCree(1970) による呼吸モデル（成
長呼吸と維持呼吸）， Jarvis and 
McNaughton(l986)による気孔コンダクタンス
モデル， Farquharet al. (1980) による光合成
生化学モデルなとに始まり， Oikawa(1985)によ
る熱帯雨林の炭素循環モデルやRunningand 
Coughlan(1988)による Forest・BGCモデル，
McMurtrie(l991)による G'DAYモデル, Ito 
and Oikawa(2000)による全球炭素循環モデルヘ
と発展してきた．
我々は今回C3/C4植物が混生する草原の炭素と
水のフラックスの季節変化を高精度に再現する
ためのモテル， Sim-CYCLE Eddyの開発を試
みた．この新しいモデルは基になっているSim・
CYCLE (Ito and Oikawa,2000) の 1ヶ月の計
＊筑波大学生命環境科学研究科
＊＊筑波大学生物科学
算ステソプを大幅に短縮し， 1時間ステップで
計算できるようにしたモデルである．このよう
に改良したことで草原の炭素と水のフラソクス
の日変化や季節変化などを渦相関法から得られ
た観測データと直接比較することが出来るし，
また，観測できなかった植物の生理的特性（光合
成，呼吸，気孔コンダクタンス）などを逆追跡す
ることも可能になった．物質生産理論に基づく
このモデルは陸上生態系の炭素循環を葉，花と
種子，茎と幹，根の 4つの植物コンパートメン
トとリターや無機鉱質土壌(5cmと50cm)の 3つ
の土壌コンパートメントに別けてモデル化し，
各コンパートメントヘのエネルギーと炭素のフ
ラックスをメカニスティックなプロセスに基づ
いて計算し，植物のバイオマス， LAI, 炭素フラ
ックス，水蒸気フラックスなどを推定できるモ
デルである．
本研究に用いた気象データと渦相関法によるフ
ラソクスの観測データ(Li,2001: 1999年度観測）
は筑波大学陸域環境研究センターの人工草原の
微気象観測タワーとフラックス観測タワーから
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Fig. I Schematic山agramof Sim-CYCLE Eddy 
得たものである. 1999年の気象条件は平年より
も暑く（平均気温と地温はそれぞれ， 14.5℃ と
16.5℃)，年降水量は1200mmで，平年値よりも
やや少なかった．主風向は夏では南，冬では北
が一般的である．この地域の草原ではC3植物と
C4植物とが混成しており，植物の機能タイプに
よって，比較的涼しい 6月まではC3植物（セイタ
カアワダチソウ）が優占し，昼間の気温が30℃以
上になる 7月以降は温度ストレスや乾燥ストレ
スに強いC4植物（チガヤ）が優占する．また，植物
種によって出葉や落葉期など植物季節が異なる
ことも少なくない．このような複雑な自然現象
のため，モデルを利用して植物群落を正確に記
述することは極めて難しい．ただし，植物群落
では幾つかの優占種がその群落バイオマスのほ
とんどを占めていることを利用すると，生理・
生態モデルを利用した植物群落の分析はより正
しくなるであろう．我々は今回陸域環境研究セ
ンター混成草原の優占種であるキク科のセイタ
カアワダチソウ (Solidagoaltissima : C3), 
ネ科のチガヤ Umperatacylindrica : C4) とス
スキ (Miscanthussinensis: C4)といった光合成
経路を異にする 3種の植物の生理的特性をモデ
ルに適用してシミュレートした．
?
-98-
I モテル構造
(1) 概要
Sim・CYCLE Eddy は炭素• 水の交換など植物
群落の微気象生態学的な機能と気候へのフィー
ドバソクを解明するために開発されモデルであ
る．モデル構造はFig.lに示したように，炭素の
蓄積源は葉，茎，根，花など植物コンパートメ
ントとリターや土壌有機物と土壌コンパートメ
ント（破線の中）の6つのコンパートメントに別
けられている．群落の各種フラックスは個葉の
生理特性に基ついて，光合成や呼吸，気孔コン
ダクタンスなどを計算する． また，水収支は大
気植物土壌をつなぐサブ関数によって表現され
る．物質生産(Monsiand Saeki, 1953)に基つい
たこのモデルは個葉の光合成から群落にスケー
ルアソプし，一次の総生産 (GPP) を求て，各
コンパートメントから計算された維持呼吸
(RM) , 成長呼吸(RG),土壌呼吸(RS)速度の値
から NPP (=GPP・RM・RG) や NEP (=NPP-
RS) を求める．気孔コンダクタンス (GS) や葉
内のC02i農度 (CD1cd, 量子収率 (QE) なと
のサブ関数は葉と環境条件との関係から調節さ
れ，蒸発散は植物からの蒸散 (TR) と土壌から
の蒸発 (EV) の和として計算される．
(2) 炭素固定
陸域生態系における炭素固定は植物の生理生態
特性と環境要因によって決められる．すなわち，
GPPは物質生産理論によって導かれた群落光合
成の理論式で示されるように，最大光合成能力
(PCsAT) , 群落の光滅衰係数 (K) , 量子収率
(QE) の3つの変数で定式化される（式(1)). 
LAI 
GPP = I PCdLAI 
゜PC 
= *In SAT l+k・QE'PAR I PC,:ff 
k l+k-QE-PAR exp(-k-LAI)/ PCsAr 
---------------------(1) 
ここで， PARは光合成有効放射率 (μmol
photons m2 s-1), LAIは葉面積指数(m2m 2)であ
る．
(3)蒸発散
植物群落からの蒸発散は，気孔を通じた蒸散と
土壌表面からの蒸発との和であるため，Sim・
CYCLEでは Penman・Monteith式（式(2)'
(3)) から可能蒸発散を求めている．
EV 
SVPS・RNG + DSA・SHA・VPD・GG 
PM＝ LH[SVPS + PSC(GG I GA)] 
----------------(2) 
TR 
SVPS・RNG + DSA・SHA・VPD・GS 
PM ＝ LH[SVPS + PSC(GS /GA)] 
---------------------(3) 
ここで， GAは空気コンダクタンス (mmol
H20/ m2 /s), GGは土壌コンダクタンス(mmol
H20/ m2 /s), GSは気孔コンダクタンス(mmol
H20/ m2 /s), LHは水の蒸発潜熱(2428J/g), 
PSCは乾湿計定数(0.667hPa/ K), SHAは空気の
定圧比熱 (0.984kcal/kg・ ロ）， SVPSは温度一
飽和蒸気圧曲線の傾き(hPa/K)である．
求められた可能蒸発散量(EVP1,1,TRPM)は地面へ
の熱フラックスを無視しているので，実際の蒸
発散は土壌水分と蒸発散量の効果を現わすパラ
メータ (CV) を入れて，式(4),(5)から得られる．
EV= 
(SJt+EVpJ-↓ (SJt+E机~;f-4CVSJt·E似
瓦v
--------------------(4) 
TR= 
(Sff{ +T似）ー↓(Sff{ + J:似）2-4CVSff{・T似
汲 V
--------------------(5) 
ここで， CVは土壌水分ー蒸発散量曲線の曲率
である．
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Il 結果および考察
Sim-CYCLE Eddyの CO2 フラックスは光合
成有効放射(PAR), 大気と土壌の温度，風速，上
壌水分，植物の季節(phenology), 群落の構造な
どによって決まる． この草原のGPPはPARや温
度の上昇と共に8月-9月に大きな値を示したが，
NPPとNEPは呼吸と温度との関係による負の影
響があり， 8月以降は値が下がった．モテル計算
からC3植物と C4植物の年平均のNPPは，それぞ
れ70と130mg CO2 m・2 hour-1であった．生態系
純生産(NEP)は炭素のシンク（吸収源）になったが，
C3植物のNEPは負の値(・17mg CO2 m2 hour-1) 
となり， C4植物のNEPは正の値(28mg CO2 m 2 
hour-1)となって，少なくとも 1999年は，陸域環
境研究センター草原の炭素蓄積に対してC4植物
の役割が大きかったことを示した．
維持呼吸(RM)と成長呼吸(RG)を合計した柚物
の全呼吸速度は気温の上昇に従い，夏に最も大
きな値を示した．さらに， RMとRGを比較する
と，発芽期と成長初期 (4月-5月）ではRGは他
の時期よりも著しく大きかったため， RMよりも
大きくなり，約3-10倍の最大呼吸速度を示した．
同様の現象が他の研究者によっても報告されて
いる(Malkinaand Tselniker 1990, Paembonan 
et al.1992). しかし，それ以外の時期ではRM方
がRGよりも大きかった．土壌呼吸(RS)は温度要
因だけではなく土壌水分による影響も受ける可
能性があるので，上壌水分の影響も評価したか，
1999年にはその影響は全く見られなかった．
植物の生育期全体におけるモデルの計算結果と
渦相関法による観測値を比較したところ，炭素
フラックス (Fig.2) でも水フラソクス (Fig.3)
でも，両者の間のRZ値が約0.9という高い値にな
った．このように高い一致は今回開発したSim・
CYCLE Eddyによるシミュレーション値の高い
信頼度を示すものである．これまでの植物生理・
生態モデルから得られた予測値と実測値の間の
即値が0.8を超えた研究例は，これまでにHanan
et al. (1998) と Verhoefand Allen (2000)がサ
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Fig.2 Comparison between measured and 
calculated hourly CO2 exchange over a grassland on 
plant growing season (5-11 month):NEP by model, and 
Fc by measurement 
バンナ地域で， Andersonet al. (2000)が農作地
で， Baldocchi and Wilson (2001)が温帯落葉広
葉樹林で行った研究など，数例を数えるのみで
ある． しかも，成長期に限ったときには， Sim-
CYCLE Eddyによる炭素フラックスと水フラソ
クスの推定値は実測値とそれぞれ0.91と0.93の高
い即値を示した．一方，落葉期(10月末以降）では
0.88と0.83と，やや低くなった．それは落葉期に
生理的な変化が急速に起きるために，その時期
の代表的な値を特定することが不十分である．
植物群落からの水フラックスは，植物の少ない
時期には蒸発が，植物が茂った時期には蒸散が
卓越する．本実験地は降水量が夏に集中し，蒸
発散は夏を中心に行われているため，蒸散の評
価は極めて重要である．蒸散に関連した生理特
性はC3植物と C4植物とで異なる．例えば， C3植
物の方がC4植物よりも気孔コンダクタンスが大
きいために，気孔を介した水輸送はC3植物の役
割が大きい．観測から陸域環境研究センターの
草原からの蒸発散量は869mm/year, モデル計
算からは599mm/year (その中で蒸散は413, 蒸
発は186mm/year) と推定された．成長期のR叶直
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0.9を超えたにもかかわらず，年蒸発散量の観測
値とモデルによる推定値との差(27%)が大きいよ
うに見えるか，これは渦相関法による冬の観測
値は不安定(Baldocchiet al., 1997)になる場合が
多いためである．
炭素フラソクスの季節変化は環境条件との関係
から求められる．シミュレーションから得られ
たNEEの日最大値は7月の成長後期(48.9μ ~ol 
m裕 I)に記録され，それ以降は少しづつ下がっ
た．この現象は呼吸速度が8月までは上がること
とは対照的である．季節別の蒸発散籠の最大値
は成長が活発な時期 (5~7月）に最も大きく（渦相
関法 LE:0.91,モデル ET:0.68mm/hour), 降水
量の少なかった9月と落葉期以降は下がった．モ
デル計算から推定された蒸散と蒸発の日平均最
大値はいずれも 7月で，それぞれ136と40g H心
m・2 hour・! となった． さらに群落のLAIが大きく
なると日射量や温度が上がっても地面からの蒸
発量は余り上がらない． また，蒸散は植物の機
能タイプによっても異なる. C3植物と C4植物を
比較すると，気孔開度は一般にC3植物の方が大
きいので，仮に同一のLAIであったとしても，
C3植物と C4植物の割合によって群落全体の蒸散
速度にはかなりの違いが生じる．蒸散速度に対
するNPPの比を示す水利用効率(WUE)も，成長
期のC3植物は7, C4植物は 13g CO2 /kg H20と，
C4植物の方が2倍近く高く評価された．
観測データとモデル結果の分析から 1999年の
筑波大学，陸域環境研究センターの草原は水ス
トレスが少なかったため，温度による制限が著
しかったものと推定された．このような結果は
同じ草原で行われてきた先行研究からも報告さ
れているし（田中・及川， 1999; 横山・及川，
2001), さらに，温度や降水量の変化に加えて，
季節による植物の生理的変化もかなり大きいこ
とが測定とモテルの分析から分かった．例えば，
個葉の最大光合成能力は生理的退化期である開
花期(9月）から落葉期(10月末から）まではぼ半減
することが今回の研究で明らかになった．この
ような光合成能力の季節的な劣化は植物の呼吸
速度や気孔コンダクタンスなど，植物のさまざ
まな生理作用に影響を与えると考えられる．
Sim-CYCLE Eddyの計算結果から，この草原
の年間炭素フラックスは， GPP(総生産量），と
NPP(純一次生産量）はそれぞれ 4.7と 1.7 kg 
C02/m判yearと計算され， NPPのイ合量 1.7 kg 
C02/m判yearの内， C3植物と C4植物のNPPはそ
れそれ0.6と1.1kg C02/m叫yearとなった． さら
に， RG(成長呼吸）， RM(維持呼吸）， RS(土壌呼吸），
NEP(生態系純生産量）はそれぞれ・1.1,・1.9, ・1.6, 
0.1 kg C02/m叫yearと計算された．以上の結果か
ら，物質生産理論に基づいたモデル研究は複雑
な生態系現象を解析するのに極めて有効な理論
であることが確認された．勿論，モデルを利用
した陸上生態系の解析はまだ不十分であるが，
モデルと実測の比較から実際のフラソクス変化
とほぼ一致する結果が求められ， Sim-CYCLE
Eddyの信頼性が高いことが裏付けられた．
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